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摘要 : 对 动物 内 温 性 进化 的 研究 进行 了 较为 系统 的 论述 ， 包括 内 温 性 动物 概念 的 由 来 、 特 点 和 起 源 的 选择 
因子 。 内 温 性 起 源 的 选择 因子 包括 8 个 模型 : 热 生 态 位 扩展 模型 、 恒 温 与 代谢 效率 模型 、 降 低 个 体 大 小 模型 、 
姿势 改变 模型 、 增 加 脑 大 小 模型 、 有 和 氧 呼吸 能 力 模 型 、 双 亲 行 为 模型 和 同化 能 力 模 型 。 其 中 后 3 个 模型 较为 重 
要 。 有 和 氧 呼吸 能 力 模 型 认为 ， 选 择 提高 支持 物理 运动 的 最 大 呼吸 能 力 ， 而 增加 的 静止 代谢 作为 其 相关 反应 而 得 
以 进化 。 该 假说 得 到 种 内 研究 数据 的 支持 ， 而 种 间 的 数据 并 不 完全 支持 。 双 亲 行 为 模型 是 指 在 乌 角 类 中 ， 内 温 
性 是 对 双亲 行为 选择 的 结果 ， 因 为 内 温 性 为 双亲 控制 抚育 温度 提供 了 保证 。 同 化 能 力 模 型 认为 ， 在 鸟 类 和 兽 类 
中 内 温 性 进化 由 以 下 两 个 因素 所 推动 : 四 子 代 出 生 后 双亲 行为 加 强 ; @ 为 文 持 每 日 总 体能 量 高 速 消耗 所 需 ， 动 
物 内 脏 器 官能 力 增强 而 导致 的 较 高 维持 消耗 。 
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Abstract: The paper reviews the study on evolution of endothermy in animal, including the concepts, characteris- 
tics and the selective factors. There are eight main hypotheses about the selective factors on evolution of endothermy in an- 
imals, including Thermal Niche Expansion Model, Homeothermy and Metabolic Efficiency Model, Decreasing Body Size 
Model, Postural Change Model, Increasing Brain Size Model, Aerobic Capacity Model, Parental Care Model and Assim- 
ilation Capacity Model. The last three are the most important hypotheses. The Aerobic Capacity Model suggests that se- 
lection acted mainly to increase maximal aerobic capacity that supports physical activity, and elevated resting metabolic 
rate evolved as a correlated response. Intraspecific studies on vertebrates support that maximal metabolic rate is correlated 
to resting metabolic rate, but the interspecific data only give limited support. The Parental Care Model hypothesizes that 
endothermy is arisen as a consequence of selection for parental care because endothermy enables a parent to control incu- 
bation temperature. The Assimilation Capacity Model suggests that the endothermy evolution in birds and mammals is 
driven by two factors: (D a selection for intense post-hatching parent behavior, particularly feeding offspring, and C the 
high cost of maintaining the increased capacity of the visceral organs necessary to support high rates of total daily energy 
expenditures . 
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内 温 性 (endothermy) 是 指 动物 可 以 通过 代谢 ”化 生物 学 、 生 态 学 和 生理 学 三 门 学 科 的 交叉 领域 。 
产 热 提高 体温 的 特性 ， 是 崔 椎 动物 在 进化 过 程 中 出 ”无 论 是 在 细胞 水 平 上 ， 还 是 从 证 生物 学 角度 和 凤 有 相 
现 的 最 重要 特征 之 一 。 对 内 温 性 进化 的 研究 处 在 进 ” 当 的 研究 报道 。 
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1 内 温 性 概念 的 由 来 


最 初 ， 人 们 根据 动物 体温 的 高 低 把 动物 分 成 两 
种 类 型 : 温 血 动物 (warm-blooded animals) 和 冷血 
动物 (cold-blooded animals)。 前 者 包括 兽 类 和 乌 
类 ， 后 者 包括 岛 曾 以 外 的 其 他 动物 。 后 来 ， 人 们 根 
据 体 温 的 稳定 程度 又 把 动物 分 为 恒温 动物 
(homeotherms) 和 变温 动物 (poikilotherms )。 其 中 
又 把 恒温 动物 中 具 冬 眠 习性 的 种 类 特 称 之 为 异 温 动 
物 (heterotherms), 209/79. Ri. BRE (Sun, 
2001). Fa, ATTRA e 2E d oh P d. RUE UR 
持 恒定 体温 的 可 能 性 ， 于 是 提出 外 温 动 物 (ec- 
totherms ) 和 内 温 动 物 ( endotherms ) 。 前 者 机 体 的 
热传导 率 较 高 ， 代 谢 水 平 低 ， 决 定 其 体温 的 热 主 要 
从 外 界 环 境 获 得 ， 相 反 ， 后 者 热传导 低 ， 代 谢 水 平 
高 ， 决 定 其 体温 的 热 来 源 于 自身 的 代谢 产 热 ， 并 将 
这 种 特征 称 之 为 内 温 性 (endothermy) — (Schmidt- 
Nielsen, 1997), 


2 内 温 性 动物 的 特点 


2.1 哺乳 动物 和 乌 类 

哺乳 动物 和 乌 类 的 内 温 性 是 独特 的 。 在 静止 时 
其 代谢 产 热 基本 上 来 自 内 脏 器 官 ， 从 广义 上 说 还 包 
括 脑 ,而 不 是 肌肉 (Bennett, 1991; Ruben, 1995) 。 维 
持 恒 定 体 温 的 方式 主要 有 二 : 一 是 降低 热传导 率 
(如 兽 类 与 鸟 类 分 别 利用 其 毛皮 和 羽毛 的 恨 好 隔 热 
性 )， 同 时 在 某 些 情况 下 还 利用 大 量 凡 存 的 皮下 脂 
肪 〈 疏 行动 物 与 此 不 同 ， 在 号 体 内 部 贮存 脂肪 ); 
二 是 保持 代谢 产 热 与 环境 中 散热 平衡 。 随 着 低 温 下 
散热 的 增加 ， 耗 氧 量 增加 ; 在 一 定 的 温度 范围 内 
( 即 热 中 性 温度 区 )， 代 谢 产 热 最 低 ， 且 恒定 不 变 
(Ruben, 1995), 

这 两 关 动 物 对 低温 的 反应 是 增加 产 热 。 马 类 主 
Be Fe i cot Bl BEE tE P= HA (shivering thermogenesis ) 
(West, 1965), ， 特 别 是 通过 持 抗 肌 的 收缩 来 完成 
(Marsh & Dawson, ，1989)。 大 多 数 哺乳 动物 在 急性 
低温 中 也 进行 额 拌 产 热 (Hinds et al, 1993); 而 在 
长 期 冷 环境 下 ,许多 哺乳 动物 ， 特 别 是 小 哺乳 动物 
Eikin TIEMIE I (non-shivering thermogen- 
esis; NST) (Horwitz, 1989), NST 涉及 到 激素 和 宰 
色 脂 肪 组 织 (brown adipose tissue; BAT)。 其 中 激 
素 包 括 甲 状 腺 泰和 肾上腺 髓 质 激素 ， 它 们 具有 刺激 
产 热 的 作用 ， 效 应 时 间 长 ; 而 BAT 则 是 即时 性 发 


生 的 ， 可 短暂 增加 产 热 (Smith & Horwitz, 1969; 
Himms-Hagen, 1990). 
2.2 其 他 动物 

除 乌 兽 外 ， 其 他 许多 动物 也 具有 内 温 性 。 这 些 
动物 包括 执行 类 (QU OR BEL RUM. ID). 
鱼 科 鱼 〈 如 金枪鱼 和 长 嘴 鱼 )、 鼠 获 和 昆虫 。 其 中 
Be. feta. SP AL A TE EA OE RMT LR 
性 产 热 (myogenic heat production) 和 相对 较 大 的 个 
体 ; 昆虫 的 内 温 性 也 是 肌 源 性 的 ， 但 个 体 小 ， 因 而 
还 需 高 效 的 隔 热 性 。 这 类 动物 肌肉 运动 停止 ， 体 温 
则 降 至 环境 水 平 ， 此 时 所 维持 的 代谢 率 与 亲缘 关系 
较 近 且 无 内 温 性 的 物种 无 任何 差别 (Hayes & Gar- 
land, 1995)。 

B (Python molurus bivattatus ) TE RE BB AY OBL E 
(ay Sc PE R5 ee A 73 RU LUCA ETT PT XA, A S 
出 环境 温度 7 反之 多 ， 以 维持 孵化 所 需 的 温度 
(van Mierop & Barnard, 1978). FÉSRE MW ( Varanus 
gouldii ) 的 代谢 产 热 已 成 为 决定 其 体温 的 重要 因素 
(Bennett, 1972), HUG TRH P ES E MT 
(Varanus komodoensis ) 的 表面 积 与 体积 比 相 对 较 
小 ， 因 而 夜间 的 散热 率 较 低 ， 也 达到 拟 恒 温 状 态 
(McNab & Auffenberg，1976)。 铺 科 鱼 的 内 温 主 要 
是 通过 高 速 的 运动 水 平和 发 育 良 好 的 逆流 热 交 换 系 
统 ， 即 奇异 网 (rete mirale) 来 实现 的 ; 有 些 种 类 
则 利用 高 度 特 化 的 产 热 细 胞 来 提高 中 心神 经 系统 的 
温度 (Block，1991)。 

无 论 如 何 ， 这 类 动物 缺少 恒定 的 产 热 骨骼 肌 ， 
不 能 充分 地 维持 较 高 的 体温 。 其 内 温 性 与 乌 曾 是 无 
法 相 比 的 。 

3 ”内 温 性 起 源 的 选择 因子 

尽管 Kemp (1988) 认为 鸟 类 和 哺乳 动物 的 内 
温 性 是 各 自 独立 进化 的 ,但 二 者 却 具有 共同 的 特 
点 : 静止 时 的 代谢 主要 由 内 脏 和 脑 完 成 ， 骨 骼 肌 并 
没有 参与 。 只 有 和 较 高 的 代谢 率 、 有 效 的 隔 热 性 或 足 
够 大 的 个 体 ， 才 能 保证 其 体温 维持 在 环境 温度 之 
Bl tar 

对 内 温 性 起 源 及 其 选择 因子 一 直 有 和 争议， 但 一 
般 假 定 较 高 的 静止 代谢 率 (resting metabolic rate, 
RMR)， 或 在 一 定 程度 上 称 之 为 基础 代谢 率 (basal 
metabolic rate，BMR)， 与 以 下 选择 因子 有 关 : OF 
生态 位 扩展 ， 即 增强 体温 调节 能 力 (Block, 1991; 
Block et al, 1993; Bakken & Gates, 1975; Cromp- 


482 a 物 
ton et al, 1978); 外 恒温 与 增加 代谢 效率 (Avery, 
1979; Heinrich, 1977); QP EK) BER TS BY 
恒温 (McNab, 1978); 外 利于 提高 运动 性 能 的 姿 
势 改 变 (Carrier, 1987; Heath, 1968); ©% Dn fài 
的 大 小 (Hulbert, 1980); 加 增强 运动 呼吸 能 力 
(Bennentt & Ruben, 1979; Regal, 1978; Ruben, 
1991)。 近 来 针对 中 和 有 大 量 的 研究 ， 其 研究 结 
果 得 到 普遍 认同 (Bennett, 1991; Ruben, 1995), 
其 中 后 者 被 Taigen (1983 ) 称 之 为 有 氧 呼吸 能 力 模 
型 (aerobic capacity model) ， 更 受 关 注 (Hayes & 
Garland，1995$)。 所 有 内 温 性 动物 是 否 具 有 同样 的 
选择 因子 依然 未 知 (Bennett，1991; Block et al, 
1993; Ruben, 1995), Hayes & Garland (1995) iA 
为 即使 选择 因子 相似 ， 但 由 于 空气 和 水 的 温度 环境 
过 然 不 同 ， 因 而 选择 的 反应 在 陆 生 和 水 生生 物 中 也 
大 相 径 庭 。 最 近 ，Farmer (2000) 和 Koteja (2000) 
针对 以 上 模型 存在 的 困惑 ， 又 提出 了 双亲 行为 模型 
和 同化 能 力 模 型 ， 并 认为 在 鸟 曾 中 双亲 行为 模型 是 
理解 内 温 性 进化 的 关键 。 
3.1 热 生 态 位 扩展 模型 (Thermal Niche Expan- 

sion Model) 

该 模型 的 理论 依据 是 动物 的 内 温 性 进化 能 使 动 
物 在 比 以 前 更 大 的 热 生态 位 (thermal niche) 上 保 
持 活 路 状态 (Block, 1991; Block et al，1993)。 在 
低温 环境 下 代谢 率 逐 渐 增 加 ， 伴 随 着 产 热 增 加 ， 体 
温 调 节能 力 增 强 ， 由 此 动物 便 可 在 更 低 的 温度 环境 
下 活动 。 例 如 ， 乌 滑翔 时 通过 空气 对 流 而 散热 ， 为 
了 维持 体温 必须 停止 滑翔 取暖 。 正 因为 具备 内 温 
性 ， 始 祖 鸟 才能 在 不 中 断 滑翔 的 情况 下 保持 体温 并 
滑翔 很 长 一 段 距离 (Regal，1975)。 

Crompton et al (1978) 又 提出 了 相对 较为 复杂 
的 模型 ， 他 们 认为 哺乳 动物 的 体温 进化 是 由 两 步 完 
成 的 。 体 温 在 28 ~ 30 乞 时 的 恒温 进化 伴随 着 相对 
较 低 的 代谢 率 ， 但 低 体温 与 低 代谢 率 二 者 共同 决定 
了 此 类 哺乳 动物 不 能 利用 夜间 生态 位 。 对 小 型 夜行 
性 哺乳 动物 而 言 ， 则 需要 更 高 的 代谢 率 ， 才 能 在 较 
高 水 平 上 进行 体温 调节 ， 而 且 还 能 利用 白天 生态 位 
(Crompton et al, 1978). 

总 之 ,增加 代谢 产 热能 够 改变 动物 产 热 与 散 
热 ， 因 而 对 扩展 热 生 态 位 相当 重要 (Bartholomew & 
Tucker, 1963; Bakken & Gates，1975)。 然 而 根据 
增加 BMR 的 消耗 与 效益 的 权衡 ， 有 两 点 不 利于 热 
生态 位 扩展 模型 (Hayes & Garland, 1995): ODER 
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了 隔 热 良好 和 体型 较 大 的 动物 外 ，BMR 的 少量 增 
加 并 不 能 将 其 体温 显著 维持 在 环境 温度 之 上 ， 而且 
会 导致 对 食物 的 更 大 需求 (Stevenson, 1985); © 
A BMR 增加 而 导致 额外 食物 的 需要 ， 这 种 消耗 会 
超过 获得 的 效益 ， 至 少 在 早期 是 如 此 (Bennett & 
Ruben, 1979; Huey & Slatkin, 1976; Pough, 
1980, 1983), 
3.2 恒温 与 代谢 效率 模型 (Homeothermy and 
Metabolic Efficiency Model) 

恒温 是 动物 维持 体温 相对 恒定 不 变 的 能 力 ， 是 
内 湿性 的 一 种 潜在 效益 (Hayes & Garland, 1995), 
内 源 性 产 热 和 隔 热 性 可 逐步 增加 维持 体温 的 能 力 。 
在 恒定 的 体温 下 ， 酶 系统 更 为 有 效 (Avery, 
1979); 同时 ,恒温 可 使 酶 特 化 ， 由 此 可 带 来 更 大 
的 代谢 效率 (Heinrich，1977)。 酶 在 动物 体温 的 一 
定 范围 内 效率 最 高 ， 低 于 此 温度 ， 酶 的 活性 下 降 ; 
超过 此 温度 范围 ， 酶 往往 失 活 (Hochachka & 
Somero, 1984), 

高 体温 有 利于 使 依赖 于 温度 的 糖 酵 解 的 能 力 达 
到 最 大 (Bennett，1987)。 体 温 升 高 10 CT, RHE 
可 增加 2~3 倍 ， 因 而 内 温 性 的 进化 必须 提高 其 代 
谢 能 力 。 将 隔 热 层 置 于 外 温 兰 椎 动物 体 表 并 不 能 使 
之 具有 显著 的 恒温 ， 在 蜥 蝎 外 表 附 以 水 朋 皮 的 实验 
(Coweles, 1958) 可 以 作为 例证 。 在 小 型 内 温 动 物 
中 增加 绝热 性 是 一 个 不 可 或 缺 的 必需 条 件 ， 但 其 本 
身 并 不 能 产生 恒温 ， 只 有 通过 增加 维持 代谢 率 才 能 
产生 人 恒温 。 
3.3 降低 个 体 大 小 模型 (Decreasing Body Size 

Model) 

降低 个 体 大 小 模型 是 由 McNab (1978) 提出 
HJ, 适用 于 哺乳 动物 。 该 模型 与 热 生态 扩 展 模型 有 
所 重生 (Hayes & Garland, 1995), McNab 认为 哺 
乳 动物 的 大 型 食肉 性 爬行 类 祖先 是 惯性 恒温 动物 
(inertial homeotherms )， 当 这 些 动 物 的 个 体 大 小 经 
过 一 段 时 间 进 化 而 减 小 后 ， 选 择 有 利于 增加 单位 体 
HAY BMR ， 由 此 得 以 保持 相对 高 而 恒定 体温 的 能 
A; 动物 与 其 他 捕食 者 竞争 而 导致 食性 的 改变 ， 从 
捕食 大 型 猎物 转 为 捕食 小 型 猎物 ， 可 引起 体重 下 
降 。 无 论 如 何 ， 随 个 体 大 小 的 下 降 和 BMR 的 增加 ， 
恒温 动物 热 惯 性 (thermal inertia) 依赖 被 内 源 性 产 
热 (endothermic heothermy) FRAR. RASE 
物 头 骨 大 小 的 测量 结果 支持 上 述 观点 ， 并 且 在 个 体 
大 小 下 降 的 过 程 中 ， 产 生 了 与 增加 通气 速率 相关 的 
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KRH o McNab (1978) 认为 在 动物 个 体 减 小 的 进 
化 过 程 中 ， 利 用 夜间 生态 位 的 能 力 而 导致 内 温 性 的 
产生 ， 只 在 哺乳 动物 中 出 现 ， 而 在 爬行 类 则 无 。 此 
模型 出 人 意料 地 受到 了 极 少 注意 ， 这 可 能 与 它 只 适 
用 于 哺乳 动物 有 关 (Hayes & Garland, 1995), 
3.4 姿势 改变 模型 (Postural Change Model) 

Heath (1968) 提出 姿势 改变 模型 。 他 认为 ， 
兽 孔 目的 行动 物 的 骨骼 表明 它们 的 姿势 是 直立 的 ， 
并 非 爬 行 。 假 定 这 种 直立 姿势 使 肌肉 更 为 紧张 ， 从 
而 导致 代谢 率 增加 ， 由 此 产生 内 温 性 发 育 。 因 此 认 
为 兽 孔 目 爬 行动 物 的 内 温 是 作为 姿势 的 改变 带 来 的 
副 产 物 而 进化 成 的 ， 因 而 内 温 进 化 的 选择 就 是 对 直 
立 姿势 的 选择 。Bakker (1971, 1980) 和 Carrier 
(1987) 的 人 研究 结果 表明 直立 姿势 在 运动 中 相当 有 
Al, Bara AB PE NEIT RT HE M a YK Raz sh (lacternal 
undulatory locomotion) # iA 7S BER ax, d m] T BE HG BJ 
四 足 兽 孔 目 讨 行 动物 的 呼吸 和 奔跑 能 力 ， 而 能 奔跑 
的 哺乳 动物 的 直立 姿势 则 有 利于 肺 通气 、 维 持 活 路 
状态 和 保持 内 温 性 。 然 而 Ruben (1995) 对 此 假设 
提出 了 质疑 ， 认 为 此 假设 与 蜥 蝎 不 同 程度 的 奔跑 活 
动 的 反应 并 不 一 致 ， 例 如 ， 蜥 蝎 在 奔跑 中 常 出 现 呼 
吸 暂 停 。 男 外 ， 通 过 对 现存 峭 椎 动物 的 研究 表明 ， 
直立 或 半 直 立 姿势 并 不 比 爬 行 姿 势 需 要 更 多 的 能 量 
消耗 (Brody, 1945; Bennett & Dalzell, 1973; 
Full，1991)。 由 此 看 来 ， 直 立 姿 势 本 身 并 不 能 导致 
内 温 性 进化 (Hayes & Garland, 1995), 
3.5 增加 脑 大 小 模型 (Increasing Brain Size 

Model) 

Hulbert (1980) 和 Martin (1980) 认为 对 增加 
脑 大 小 的 选择 可 导致 内 温 性 进化 。 首 先 ， 增 加 脑 大 
小 有 利于 哺乳 动物 (或 它们 的 祖先 ) Bere. R 
党 等 感 党 灵敏 度 ， 而 对 乌 类 来 说 则 有 利于 提高 对 肌 
肉 的 神经 控制 能 力 和 对 方向 把 握 的 准确 性 (Jeri- 
son, 1971); 其 次 ， 对 整个 哺乳 纲 来 讲 ， 脑 大 小 与 
BMR 一 样 与 体重 的 0.75 次 方 成 正比 ， 这 表明 脑 大 
小 可 能 与 代谢 有 关 (Martin，1981)。 因 此 ， 对 增加 
脑 大 小 的 选择 可 以 导致 BMR 的 增加 ， 内 温 性 得 以 
进化 。 然 而 ， 脑 重 的 尺度 指数 现在 认定 为 0.69, 
而 非 0.75 (Harvey & Krebs, 1990; Harvey & 
Pagel, 1991), 37 4b, Pagel & Harvey (1988) 和 
McNab & Eisenberg (1989) 通过 种 间 比 较 发 现 ， 脑 
大 小 与 BMR 之 间 并 无 显著 相关 。 在 现存 内 温 动 物 
H, 脑 大 小 与 BMR 之 间 也 不 相关 (Hulbert, 


1980)。 由 此 可 以 认为 ， 增 加 的 脑 大 小 与 内 脏 器 官 
的 产 热 (BB BMR) 无 显著 的 相关 机 制 。 因 此 ， 
Hayes & Garland (1995) 认为 此 模型 的 可 能 性 相对 
较 低 是 有 其 道理 的 。 
3.6 有 和 氧 呼吸 能 力 模 型 (Aerobic Capacity Mod- 

el) 

呼吸 能 力 模 型 是 Taigen (1983) 命名 的 ， 分 别 
FH Regal (1978). Bennett & Ruben (1979), Benton 
(1979) 以 及 Pough (1980) 独立 提出 。 此 学 说 认为 
代谢 率 的 进化 和 内 温 性 起 源 的 选择 因子 是 持续 运动 
能 力 的 增强 ， 而 运动 能 力 又 由 呼吸 代谢 率 所 支持 
(Wang et al，2002)。 体 温 调节 的 效益 较 高 ， 而 增 
加 BMR 所 带 来 的 能 量 (食物 ) 消耗 相对 较 高 ， 尤 
其 是 在 BMR 增加 其 小 的 情况 下 ， 因 而 体温 调节 引 
起 的 内 湿性 并 不 显 着 。 相 反 ， 最 大 呼吸 能 力 的 增加 
会 在 较 高 的 可 维持 运动 能 力 上 反映 出 来 (Bennett & 
Ruben, 1979), 

Hayes & Garland (1995) 认为 呼吸 能 力 模型 主 
要 包括 两 部 分 。 第 一 ， 与 运动 能 力 相 关 的 定向 选择 
致使 在 运动 中 达到 最 大 气体 代谢 率 〈 即 较 高 的 呼吸 
能 力 ) 。 呼 吸 能 力 增加 可 使 动物 运动 水 平 提高 ， 因 
为 持续 活动 是 由 呼吸 代谢 所 支持 的 。 维 持 高 水 平 运 
动 的 能 力 是 相当 有 利 的 (Bennett, 1991; Bennett & 
Ruben, 1979, 1986; Garland, 1993, 1994), 例 
如 ， 具 高 运动 能 力 的 动物 更 易 捕 到 猎物 、 保 卫 领 
Hi, 更 具 资 源 竞 争 优势 (Heinrich & Bartholomew, 
1979; Vermeij, 1987); 同时 ， 具 较 高 呼吸 能 力 的 
动物 由 于 具有 更 大 的 持续 运动 速度 ， 能 在 较 大 的 区 
域内 摄食 。 无 论 如 何 ， 较 高 的 呼吸 能 力 本 身 在 静止 
动物 中 并 不 会 产生 内 温 性 。 第 二 ， 最 大 代谢 率 
(maximum metabolic rate, MMR) 和 BMR 在 一 定 意 
义 上 是 相互 联系 的 ， 进 化 过 程 并 不 是 各 目 独 立 的 ， 
这 种 观点 是 以 事实 为 根据 的 (Bennett & Ruben, 
1979; Ruben ，1995)。 在 销 椎 动物 中 ， 运 动 时 最 大 
氧 耗 一 般 是 静止 代谢 率 (RMR) BS 5 - 10 fF 
(Bartholomew, 1979; Bennett & Ruben, 1979), H 
此 可 以 看 出 峭 椎 动物 的 RMR 和 MMR 之 间 有 恒定 
的 联系 。 因 而 Bennet & Ruben (1979) 将 相对 恒定 
的 因子 呼吸 范围 (factorial aerobic scope) 作为 脊椎 
动物 生理 的 基本 特征 之 一 。RMR 和 MMR 之 间 这 种 
关系 的 原因 还 不 清楚 ， 目 前 只 知 二 者 在 生化 机 制 上 
有 一 定 联系 (Wang et al, 2002). 

对 于 MMR 和 RMR 之 间 的 关系 ，Bennett 
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(1991) 曾 前 脆性 地 提出 在 以 下 两 个 方面 还 需 作 进 
一 步 研究 : 中 以 往 的 研究 大 多 着 重 于 代谢 率 的 表现 
型 关系 ， 而 遗传 关系 的 研究 将 有 助 于 理解 这 种 关 
系 ; @ 关 于 种 内 和 种 间 相 关 及 其 进化 模式 的 分 析出 
刚 开 始 ， 将 来 这 方面 的 理论 和 实验 研究 仍然 具有 相 
当 的 价值 。 后 来 ， 虽然 MMR 与 RMR 之 间 的 遗传 
相关 未 见报 道 ， 但 其 种 内 表现 型 变异 至 少 有 11 种 
两 栖 有 爬行 和 哺乳 动物 已 有 报道 (Hayes & Garland, 
1995) 。 去 除 个 体 大 小 的 效应 后 ，MMR 与 RMR 这 
两 种 表现 型 显著 相关 。 尽 管 这 些 研 究 结 果 表 明 
MMR 和 RMR 存在 种 内 相关 ， 但 并 不 具 普 遍 性 。 

同时 ， 对 呼吸 能 力 模 型 进行 评价 也 可 通过 种 内 
成 对 比较 来 完成 。 成 对 测定 蜥 蝎 (Bennet, 1972, 
1978; Garland, 1993; Kamel & Gatten, 1983; 
Ruben, 1976). 、 陆 生 哺 乳 动 物 (Hinds et al, 1993) 
的 最 大 耗 氧 量 和 静止 耗 氧 量 ， 二 者 的 比率 变化 为 5 
~ 10 fi, {AWG 3x E RB E BASS (Ochotona 
curzoniae) 和 根 田 鼠 ( Microtus oeconomus ) 的 比率 
要 低 得 多 (Wang, 1997), H MMR RIGERE 
热 并 不 高 于 其 他 地 区 的 动物 (Wang et al, 1999; 
Wang et al，200la，b)。 这 主要 是 由 于 高 海拔 地 区 
兽 类 的 BMR 较 高 的 缘故 (Wang et al, 1979, 
1993; Hayes & O'Connor, 1999), 

除了 种 内 成 对 比较 外 ， 还 有 采用 种 间 成 对 比 
较 。 其 中 ， 具 有 代表 性 的 有 Taigen (1983) 对 17 
种 无 尾 目 两 栖 类 、Hinds & Rice-Warner (1992) 对 
18 Fh zl). Bozinovic (1992) 对 29 FRI TT oh 
物 的 工作 。 这 些 工作 表明 最 大 耗 氧 量 和 静止 耗 氧 量 
zE, 但 Koteja (1987) 对 18 种 野生 哺乳 
动物 的 分 析 发 现 此 相关 并 不 显著 ， 因 此 ，Hayes et 
al (1992) 认为 可 能 与 采用 的 方法 不 同 有 关 。 

用 系统 发 生 分 析 方 法 (Harvey & Pagel, 1991) 
也 为 评价 该 模型 提供 了 证 据 。Walton (1993) Æ 
NOs pA, MAPA EH HILAR EES 
正 相 关 ; Dutenhoffer & Swanson (1996) 在 10 FEE 
科 鸟 的 研究 中 发 现 MMR 5 BMR 也 呈 显 著 正 相 关 ; 
但 Sparti (1992) 从 13 种 网 懈 的 研究 结果 中 却 得 出 
了 相反 结论 。 

Wang (1997) 的 工作 促进 了 呼吸 能 力 模型 的 
ARE. AHR AR IRE AKER EL, ZEN 
BMR 5 MMR 并 不 相关 ， 与 呼吸 能 力 模型 相悖 ; 而 
ZERERA BMR 与 MMR 则 显著 相关 (r= 
0.612; 已 =0.035$)， 与 模型 保持 一 致 ; 并 且 无 论 
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EE, WEA, HAR BMR 与 MMR 的 相关 系数 
大 于 高 原 鼠 免 。 鉴 于 种 群 凡 MMR 和 BMR 存在 个 体 
差异 ， 以 及 其 关系 并 不 完全 支持 传统 内 温 性 进化 的 
有 和 氧 呼吸 能 力 模型 ，Wang (1997) 提出 了 青藏 高 
原 小 哺乳 动物 的 两 种 代谢 对 策 : “降低 BMR” 对 策 
( decreasing BMR strategy) 和 “增加 MMR” 对 策 
(increasing MMR strategy)。 前 者 在 极端 气候 (如 连 
续 积 雪 等 ) 情况 下 有 利 ， 如 积 雪 造 成 食物 匮乏 ， 降 
低能 耗 才 是 有 利 的 。 在 极端 气候 下 ， 促 进 动 物 向 降 
低 BMR 对 策 方 向 进化 。 后 者 在 正常 气候 下 (无 积 
cH) 有 利 ， 较 高 的 MMR 适 于 在 更 为 寒冷 的 气候 下 
活动 ， 其 时 间 生 态 位 扩大 。 在 正常 气候 下 也 促进 了 
动物 向 增加 MMR 对 策 方 向 进化 。BMR 越 小 、MMR 
越 大 ， 对 动物 越 有 利 。 然 而 由 于 有 和 氧 呼 吸 能 力 模 型 
的 作用 ， 动 物 同时 具有 此 两 种 代谢 对 策 的 可 能 性 并 
不 是 很 大 ， 会 抑制 动物 同时 向 这 两 种 代谢 对 策 进 
化 。 降 低 BMR 对 策 和 增加 MMR 对 策 是 进化 对 策 的 
两 个 极端 ， 二 者 之 间 存 在 许多 中 间 类 型 ， 为 一 连续 
体 (continuum) 
3.7 双亲 行为 模型 (Parental Care Model) 

此 模型 是 由 Farmer (2000) 提出 的 。 乌 兽 有 许 
多 独立 进化 但 相同 的 特征 ， 其 中 内 温 性 在 二 者 的 进 
化 过 程 中 极为 重要 。 理 解 鸟 兽 特 征 趋同 进化 的 根本 
在 于 双亲 行为 ， 而 内 温 性 义 是 双亲 行为 选择 的 结 
Ro 首先， 进化 产生 的 内 温 性 使 得 双亲 具有 通过 产 
热 来 控制 抚育 所 需 温度 的 能 力 ， 而 不 是 通过 热 生 态 
位 扩展 或 不 停 的 运动 来 实现 。 在 这 一 点 上 ， 即 使 代 
谢 率 稍微 有 所 增加 ， 自 然 选 择 也 对 其 极为 有 有利。 其 
次 ， 作 为 自然 选择 的 核心 双亲 行为 来 讲 ， 它 是 产 热 
进化 的 可 能 机 制 。 最 初 的 内 温 性 产 热 导 致 了 BMR 
(或 者 标准 代谢 率 ) 的 提高 ， 是 繁殖 期 间 甲 状 腺 激 
素 和 其 他 激素 分 泌 造 成 的 。 第 三 ， 持 续 运 动 的 进化 
有 利于 双亲 更 食 和 饲 咀 后 代 ， 这 使 得 内 温 性 与 持续 
运动 相关 。 第 四 ， 因 为 广义 的 双亲 行为 包括 了 行为 
学、 形态 学 和 生理 学 ， 对 乌 类 和 兽 类 广泛 特征 的 趋 
同 进化 提供 统一 性 解释 是 一 个 创新 性 的 工作 。 因 而 
该 模型 将 内 温 性 进化 的 研究 与 行为 生态 学 、 生 理学 
和 生活 史 有 机 地 结合 起 来 ， 成 为 未 来 研究 方 问 之 


— 
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3.8 同化 能 力 模 型 (Assimilation Capacity Mod- 
el) 
有 和 氧 呼吸 能 力 模 型 与 双亲 行为 模型 紧密 相关 。 
内 温 性 进化 是 由 有 利于 高 水 平 可 维持 运动 能 力 的 选 
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择 所 推动 ， 而 这 种 运动 需要 气体 代谢 来 文 持 。 此 模 
型 的 一 个 关键 假设 是 气体 代谢 能 力 与 BMR 有 生理 
联系 ， 对 高 呼吸 能 力 的 选择 作为 相关 反应 导致 
BMR 增加 。 然 而 ， 最 大 呼吸 代谢 依赖 于 肌肉 ， 而 
BMR WEZRA TAHA EII (Hayes & Gar- 
land, 1995; Ruben, 1995; Wang et al, 2000), @ 
研究 者 提出 了 一 些 将 呼吸 能 力 与 BMR 联系 在 一 起 
的 机 制 ， 如 原生 质 膜 渗 漏 性 增加 ， 线 粒 体 密度 增 
加 ， 因 此 内 及 器 官 维持 功能 增强 (Else & Hulbert, 
1981; Ruben, 1995), 

如 果 这 个 假设 正确 ， 那 么 最 大 呼吸 代谢 率 与 
BMR 存在 正 相 关 。 许 多 人 研究 ， 包 括 种 内 和 种 间 只 
是 对 此 假说 给 予 部 分 文 持 (Hayes & Garland, 
1995)。 男 外 ， 在 外 温 动 物 与 内 温 动 物 中 ，MMR 与 
RMR 的 比率 变化 至 少 从 6 到 35 以 上 ; 并 且 呼 吸 能 
力 的 较 大 提高 只 市 来 极 少 的 维持 消耗 的 增加 
(Kamel, 1983; Koteja，1987)。 也 没有 明确 的 证 据 
说 明 高 呼吸 能 力 或 持续 锻炼 的 遗传 选择 会 导致 
BMR 的 显著 增加 ( Konarzewski et al, 1997; 
Wilmore et al, 1998), Woh, RESEO Be 
RMR 处 于 外 温 性 蜥 蝎 典 型 的 低 水 平 上 , 但 是 其 呼 
吸 代 谢 的 最 大 速率 可 能 达到 与 内 温 动 物 同 样 高 的 水 
平 (Ruben et al，1999)。 至 少 从 工程 学 的 观点 看 ， 
这 种 混合 类 型 的 生理 将 不 受 能 量 利用 的 外 温 性 和 内 
温 性 对 策 的 影响 (Wuethrich，1999)。 如 果 混 全 型 
生理 确实 存在 的 话 ， 那 么 单 靠 对 高 呼吸 能 力 的 选择 
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不 可 能 支持 高 消耗 的 内 温 性 生物 能 学 。 

在 此 基础 上 ，Koteja (2000) 明确 地 提出 了 同 
化 能 力 模型 ， 认 为 内 温 性 是 后 代 出 生 后 加 强 双 杀 行 
为 的 自然 选择 、 维 持 相 应 内 腑 器官 的 高 能 耗 两 个 因 
素 的 意外 结果 进化 而 来 。 该 模型 的 提出 与 生理 生态 
学 理论 的 发 展 密 不 可 分 ,但 还 缺少 这 方面 的 实验 论 
UE 


4 研究 方向 


根据 内 温 性 进化 研究 的 范畴 ， 将 其 相应 地 分 为 
以 下 几 个 方向 : 古生物 学 ， 主 要 以 生物 化 石 为 研 
究 对 象 ， 通 过 形态 季 来 推测 生理 状况 。 如 Regal 
(1975)、Ruben (1995) 和 Blob (1998) 等 的 研究 
工作 。 四 系统 发 育 学 ， 以 分 子 生 物 学 技术 为 基础 ， 
在 此 基础 上 测定 动物 的 代谢 率 ， 然 后 进行 比较 。 如 
Ruben (1991)、 Stevenson (1985). Pough (1983), 
Walton (1993), Snyder & Sheafor (1999) 和 Farmer 
(1999), OTA. ARABELLA FAB 
K, 发 展 原 有 模型 和 提出 新 的 进化 模型 。 例 如 
Farmer (2000) 和 Koteja (2000). DHE F FE Ba AU 
验证 实验 ， 以 此 检验 和 发 展 相 关 模 型 。 如 Bennett 
et al (2000), 


致谢 : 在 成 文 过 程 中 ， 中 国 科 学 院 动物 研究 所 
完 新 荣 先 生 给 予 宝 贵 的 建议 ; 此 文 的 审 稿 者 也 提出 
了 中 肯 的 意见 ， 对 此 谨 表 谢意 。 
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